
Remarques sur la dynamique de

le genre Piper L. (Piperacece) et
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{Tha'ilande, Malaisie, Indonesie). Des observations complementaires ont ete faites dans les

Jardins Botaniques de Munich, Nancy, Lyon, dans les serres du jardin municipal de la ville

de Paris et dans les serres du Museum national d'Histoire naturelle de Paris. Une vingtaine

d'especes ont ete suivies en culture au laboratoire. D'autres informations ont pu etre recueillies

a partir de l'examen d'echantillons conserves dans l'herbier du Museum national d'Histoire

naturelle de Paris.

Si l'appareil floral de Piper et des genres affines se rapproche beaucoup de celui de

Peperomia Ruiz & Pav., l'autre grand genre de Piperacese (environ 1000 especes), l'appareil

vegetatif se distingue p;ir contre par une lignification de la tige : les Peperomia possedent

des tissus crassulescents et la rigidite de la tige est assuree par un anneau peripherique de

collenebvinc alors que les Piper possedent un anneau de sclerenchyme a la peripherie du

cercle externe de l'aisceaux vascula ires
;

generalernenl
,

pour les especes a fort developpement,

le cambium iul.ra-fasciculairc, qui devient parfois continu, donne des tissus secondaires

importants (Pluszcewski, 1885
;

Rousseau, 1927
;

Balfour, 1958).

:e epicotyle, issu de la germination, est orthotrope, monopodial, a phyllotaxie

la croissanre mono| >odiale de cette tige est indefinie ou limitee. Les meristemes

drs leuilles se development habituellement de facon immediate, des que la feuille

se detarbe du bourgeon terminal, sans passer par une phase de latence (PI. 2, 1, 2).

laterales, issues du developprinent de ces meristemes axillaires, sont plagiotropes

llotaxie est disti<pi<- ou sub-distique. La floraison apparait toujours sur ces branches

qui peuvent etre event uellement ramifiees. L'ordre de ramification semble rarement
irieur a 4, c'est-a-din- ([tie la branebe laterale donne une serie de tiges laterales qui

elles-memes se ramilier ; suivant les especes, les inllorescences apparaissent indiffe-

sur les tiges d'ordre 2, 3 ou 4 (P. unguiculatum Ruiz & Pav.) alors que d'autres

;omme P. nigrum I., ne produisent babit uellement des inflorescences que sur les

i branches laterales non ramifiees et les inflorescences apparaissent toutes sur ces

florescence etant terminal*', ees tines laterales sunt sympodiales et chaque element

iZj. Lhez certaines especes comme 1

culture, justpi'a un certain stade pi

irticle qui prolonge la tige sympodij
origine le meristeme axillaire de la fei

it de facon immediate, sans passer pa
apbylle donne un bourgeon qui enti

icles monophylles dont les pieces folit
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au stade d'ebauches. Ce bourgeon pourra se developper ulterieurement, spontanement si

c'est une espece a branches laterales ramifiees, ou a la suite d'un traumatisme de la branche

laterale si c'est une espece a branches laterales non ramifiees. Pour chaque article monophylle,

l'entre-noeud situe sous la cataphylle (hypoprophylle), est toujours sub-nul alors que l'entre-

nceud situe entre hi « f ;«
[ » h > I Ji- et la I'enille ;issimil;il rice est developpe; ce sont ces derniers

entre-noeuds qui sont seuls responsables de l'elongation de la tige laterale.

Chaque nouvel axe est antidrome par rapport a l'axe dont il est issu, c'est-a-dire que le

sens des helices foliaires s'inverse a chaque ramification ; cela se repere aisement chez les

especes de Piper a feuilles nettement asymetriques car 1'antidromie est toujours liee a l'asy-

metrie foliaire : les feuilles produites par une memetige, selon une croissance monopodiale,

ont toujours la mememoitie de limbe plus developpee, alors que les feuilles des tiges late-

rales, sympodiales, correspondant chacune a un article different, out successivement 1'une

ou l'autre moitie plus developpee (PI. 2, 2, 3).

La tige principale orthotrope monopodiale, a croissance continue et non florifere, et

les tiges laterales plagiotropes, sympodiales par floraison apicale, permettent de rattacher

ce mode de croissance au modele de Petit, tel qu'il est defini par Halle, Oldeman &
Tomliivson (1978). Nous verrons cependant que de nombreuses variations apparaissent

autour de ce modele, notamment par rapport a la croissance indefinie ou defmie de la tige

principale.

Ainsi, chez les Piper, le meristeme axillaire de chaque feuille assimilatrice se developpe

immediatement et constitue le depart d'une branche laterale si ce meristeme est axille par

une feuille de tige principale monopodiale, ou un article monophylle prolongeant le sympode,

si ce meristeme est axille par une feuille de branche laterale ; dans le premier cas, il y a done

une ramification d'un point de vue physionomique (la branche laterale etant d'ordre 2)

alors que, dans le second cas. il n'y a que prolongement de la branche d'ordre 2, le phenomene

de ramification n'etant pas decelable d'un point de vue physionomique. Mais, dans chacun

de ces deux modes de ramification, le meristeme axillaire utilise est toujours remplace par

(PI. 3) ; ce bourgeon est, en fait, axille par la prefeuille de l'article issu du developpement

immediat du meristeme axillaire de la feuille assimilatrice ; cette prefeuille etant rapidement

caduque, et l'hypoprophylle etant sub-nul, ce bourgeon decale semble axille par la feuille

assimilatrice. D'un point de vue biologique, ce phenomene permet a la plante d'avoir

toujours un bourgeon latent apres chaque feuille assimilatrice et cela bien qu'il y ait eu

ramification. Si ce bourgeon latent se developpe, spontanement ou a la suite d'un trauma-

tisme, le memephenomene se reproduit et un nouveau bourgeon latent reste en place au

memenceud (PI. 2, 7) ; on peut ainsi avoir quatre ou cinq tiges issues d'un memenceud,

ce qui pourrait evoquer, a priori, des bourgeons seriaux alors qu'en fait chaque tige est issue

du bourgeon de la prefeuille d'une tige precedents Cet enchainement de tiges, au niveau

d'un memenceud, est rare sur les branches plagiotropes mais, dans ce cas, chaque nouvelle

tige est egalement plagiotrope et sympodiale. Le phenomene est plus frequent sur les tiges

principales monopodiales et, dans ce cas, chaque nouvelle tige est egalement orthotrope

et monopodiale et prend la fonction d'une nouvelle tige principale. C'est par ce phenomene
de ramification par enchainement que certaines especes arbustives forment des touffes

importantes dont toutes les tiges principales equivalentes sont issues les unes des autres au

niveau du collet (PI. 2, 6). Ces tiges, qui apparaissent successivement au niveau d'un meme
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nceud, sont a rattacher aux reiterations, au sens de Halle & al. (1978), lorsqu'elles appa-

raissent sur les parties aeriennes de tiges, monopodiales ou sympodiales, mais, lorsqu'elles

apparaissent au niveau du collet, il est difficile de dire si ces tiges font partie, ou non, du

modele architectural ; il est sur que ce mode de ramification permet une grande adaptation

au milieu, et une memeespece, commeP. unguiculatum, a tendance a former de nombreuses

tiges a croissance limitee issues du collet lorsqu'elle est jeune et a ne former que quelques

tiges a croissance prolongee lorsqu'elle devient plus vigoureuse (PI. 5, 3). La lumiere semble

egalement jouer un role important dans la formation de touffes ou d'individus solitaires
;

une espece commeP. aduncum L. produit habituellement une seule tige principale lorsqu'elle

pousse en pleine lumiere dans un chablis recent alors qu'elle tend a emettre plusieurs tiges

dans des zones plus sombres ou sur des pentes (PI. 5, 2).

Les Piper presentent deux tendances extremes dans le port : le port arbustif et le port

lianescent. Les lianes sont rares en Amerique (Burger, 1972, cite 7 a 8 especes sur les 150

d'Amerique centrale) alors qu'elles sont beaucoup plus frequentes en Asie (Ridley, 1924,

cite une soixantaine de lianes sur les 75 Piper de Malaisie). Certains caracteres morpholo-

giques ou de dynamique de croissance sont directement lies au port et il faut souligner que

les especes arbustives sont plus aisees a etudier que certaines especes lianescentes qui ne se

ramifient que dans la couronne des arbres. Un troisieme type de port, beaucoup plus rare,

a ete decouvert chez P. lolot C. DC. qui est une espece naturalisee au Jardin Botanique de

Singapour et cultivee dans les serres de l'Universite d'Orsay : des tiges tracantes emettent,

de place en place, des tiges dressees tout a fait comparables a un individu d'une espece

arbustive.

ESPECES ARBUSTIVES

Sous cette appellation d'arbustes seront regroupees toutes les especes se tenant dressees

et dont les differentes phases du developpement ne necessitent pas la presence d'un support.

La hauteur de la plante varie entre quelques centimetres pour des especes de sous-bois a

une dizaine de metres de hauteur pour certaines especes arborescentes pionnieres ou de

foret.

La principale variante, dans la dynamique de croissance et la physionomie de ces especes

arbustives, affecte la tige principale orthotrope dont la croissance peut etre indefinie ou

defmie. Habituellement, lorsque la croissance de cette tige principale est theoriquement

indefinie (P. auritum H. B. & K., P. bredemeijeri Jacq., P. chaba Bl., P. unguiculatum
Ruiz & Pav., P. bicolor Yun...), la ramification est continue le long de la tige, c'est-a-dire

qu'a l'aisselle de chaque feuille assimilatrice, une branche laterale plagiotrope se developpe.

Cette branche peut etre non ramifiee (P. auritum) (PI. 2, 1, 3), former une fourche (P. ungui-

culatum) (PL 2, 5) ou etre plus ou moins ramifiee, de facon non previsible et dependant des

conditions d'eclairement et de vigueur de la plante (P. bredemeyeri) (PI. 2, 4). Cette croissance

indefinie de la tige principale ne se retrouve que chez des grandes especes atteignant norma-
lement plusieurs metres de hauteur, en foret comme en zone degagee.

Chez les especes de sous-bois observees, ne mesurant que quelques centimetres a 2 ou

3 metres, la tige principale monopodiale interrompt sa croissance a une certaine hauteur
qui correspond a la hauteur definitive de la plante. Cet arret de croissance correspond a une
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parenchymatisation du meristeme terminal (P. leprieurei Pulle..., PI. 5, 1) ou a sa transforma-

tion en inflorescence (P. carrilloanum C. DC, PI. 8, 2). Suivant les especes et les conditions

mesologiques, la ramification le long de cette tige monopodiale pent ctre diffuse ou continue
;

chez P. leprieurei, les individus recoltes en sous-bois guyanais presentent une ramification

diffuse, l'individu n'ayant lialtil uellement que 2 a 3 branches laterales alors que les memes
plantes cultivees au laboratoire, sous une lumiere plus intense 1500 lux), presentent habi-

tuellement une ramification continue (PI. 5, 1). L'arret de croissance de la tige principale

monopodiale est geneialement lice a un debut de courbure tendant vers la plagiotropie
;

c'est alors geneialement la derniere branche laterale, issue du bourgeon axillaire de la der-

niere feuille de tige monopodiale. qui se place dans le prolongement de la tige principale

dans une direction horizontale. Sans examen attentif, on a alors l'impression que c'est

la tige monopodiale qui se couehe et devient florifere. Certains exemplaires de P. leprieurei

ne presentent d'aillcurs aueune ramification le long de la tige monopodiale et seule la der-

niere aisselle produit une branche plagiotrope sympodiale dans le prolongement de la tige

monopodiale (PI. 5, 1, a gauche). Che/. P. humistratum (PI. 1, 6
; 8, 1), une petite espece

prostree du sous-hois guyanais. l'ensemhle de la plante ne presente qu'une tige couchee

sur le sol et enracinee de place en place a certains mends, cette tige passant d'une croissance

monopodiale a une croissance sympodiale florifere. Sur les tiges agees et defeuillees des

plantes non ramitiees. la distinction entre monopode et sympode se fait par l'examen de la

position du bourgeon axillaire qui est au centre de la cicatrice foliaire dans le cas d'une

avons vu que ce bourgeon correspondait alors au bourgeon de la prefeuille du nouvel axe)
;

lorsque hi n llorescence se developpe, sa cicatrice ne laisse aueun doute sur la croissance

sympodiale de la tige.

Des racines adventives aeriennes n'apparaissent generalement pas sur des especes

arbustives mais certains vieux exemplaires de dillereril.es especes ont la base de leur tronc

qui emet des racines-echasses. Ccrtaines especes, eoiniue P. aurilit/ii. I'orinent des drageons
et cette multiplication vegetative permet a la plante de coloniser le terrain.

I.e port des differentes especes depend de la dynamique de croissance, principalement
en ce

«
1 1 1

i
concerne la croissance monopodiale indefinie ou definie de la tige principale, la

ramilication eventuelle des branches laterales, la possibilite de former des touffes basales

ou un tronc unique, la frequence et l eniplacement des reiterations.

Le port dresse regulier se rencontre chez les especes a tige principale unique et a crois-

sance monopodiale indefinie; ce soul, generalement, des plantes de plusieurs metres de
hauteur et dont les brandies laterales sunt eventuellement ramifiees (P. aduncum, P. auri-

ium, P. bredemeyeri, ...). - PI. 1, 1
; 5, 2.

Le port en boule se rencontre chez P. bicolor (PI. 1, 4) qui est une espece cultivee, a
tiges legerement divanquees et dont la tige principale, habituellement unique, presente,
tout au long, et de place en place, des reiterations orthotropes qui sont a leur tour ramifiees.
telle lorle tendance a la reiteration entraine le developpement de nombreuses branches
laterales qui sont elles-menies pen ramifiees.

Certaines^ especes comme P. unguiculatum sont des arbustes dresses a nombreuses

individus mais, au fur et a mesure que la plante devient plus vigoureuse, ces tiges prennent
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appui sur les autres vegetaux pour s'elever a plusieurs metres de hauteur. Les premieres

branches laterales, de dimensions reduites, se defeuillent rapidement mais restent fixees a

la tige monopodiale : ees tiges defeuillees se comportent comme des crochets et permettent

a la plante de prendre appui sur les autres vegetaux .-I de >"elever parmi eux. Ce port, qui

evoque un port lianescent, ne presente pas les adaptations des especes lianescentes dont

la tige principale est fixee au support par les racines adventives (PI. 5, 3).

Un port etale, plagiotrope, se retrouve chez les especes dont la tige principale monopo-

diale interrompt sa croissance. C'est le port typique des especes du sous-bois qui n'excedent

pas 2 a 3 m de hauteur (PI. 1, 3).

Le port prostre se rencontre chez de tres petites especes du sous-bois, comme P. humi-

stratum, qui ne sont souvent pas ramifiees d'un point de vue physionomique. La proximite

du sol entraine souvent le developpement de racines adventives a quelques noeuds, qui ancrent

la plante, et ceci aussi bien sur la partie monopodiale que sur la partie sympodiale de la

tige ; ce dernier eas ne se rencontre que pour ces petites especes car les Piper ne presentent

habituellement jamais de racines adventives sur les tiges laterales sympodiales. La tige

unique se necrose au fur et a inesure de son vieillissement si bien que sa partie monopodiale

disparait rapidement ; des reiterations peuvent apparaitre (PI. 4, 1) et sont alors situees

sur la partie sympodiale.

ESPECES LIANESCENTES

Les especes lianescentes se distinguent des especes arbustives par leur tige principale

plaquee au moyen de racines adventives nodales a un support vertical. D'autres caracteres

communs aux especes lianescentes concernent le mode de ramification. Les branches late-

rales apparaissent habituellement de fagon tardive : alors que les especes arbustives se rami-

fient souvent lorsque la tige principale n'a forme que quelques feuilles assimilatrices, les

especes lianescentes ne se ramifient qu'apres que la tige principale ait forme de nombreuses
feuilles assimilatrices ; les branches laterales n'apparaissent alors souvent qu'a plusieurs

metres au-dessus du sol et parfois memeseulement dans la voute des arbres. Par ailleurs,

Lorsque la tige principale se detache du support a la suite d'un obstacle rencontre ou
lorsque le sommet du support est atteint (PI. 7, 2), elle se transforme chez certaines especes

en flagelles comme cela se rencontre chez de nombreuses Aracese lianescentes (Blanc,
1980) ; ces flagelles presentent des entre-noeuds allonges, un diametre reduit et des feuilles

a limbe plus ou moins reduit (PI. 7, 2) ; ce flagelle atteint le sol, au moins lorsque le point
de detachement du support est situe a une faible distance du sol, et poursuit sa croissance

feuilles des tiges plaquees. Cette tige poursuit ainsi sa croissance jusqu'a ce qu'elle rencontre
un suppor t on elle puisse s'accrocher par les racines adventives. Ces observations prelimi-
naires permettent de mettre en evidence que les flagelles semblent n'apparaitre qu'a l'extre-

mite des tiges monopodiales et que leur specialisation, en particulier en ce qui concerne la

reduction du limbe des feuilles assimilatrices, est moins poussee que celle rencontree chez
les Aracese.
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La tendance a former des tiges se developpant au sol chez les especes lianescentes se

rencontre egalement a la base des tiges principals, a leur point d'attache au support, par

remission de stolons issus des bourgeons axillaires des feuilles basales (PI. 7, J). Ces stolons

ont des feuilles assimilatrices developpees et s'enracinent aux nueuds ; ils donnent un nouvel

individu lorsqu'ils rencontrent un support vertical : ce mode de multiplication vegetative

rencontre chez de nombreuses especes d'Angiospermes lianescentes (Gremers, 1974), est

parfois utilise dans la multiplication du poivrier (Maistre, 1964). Cette emission des stolons

basaux rappelle la formation de touffes de certaines especes arbustives ; mais chez les especes

lianescentes, chaque tige prineipale issue d'un stolon basal occupe habituellement un support

different et souvent tres eloigne du support de la tige-mere.

Signalons cependant que certaines especes comme P. belle peuvent presenter plusieurs

tiges monopodiales qui correspondent a des tiges laterales precoces
;

l'apparition de ces

tiges laterales monopodiales semhle direetement live a un enraeinement intense et une vaste

surface d'accrochage disponilde : cede adaptation du comportement est a rattacher a un

pticmmieue de reiteration.

Les racines advent ives apparaissent autour du noeud, de part et d'autre de l'insertion

foliaire et done uniquenient du cote orient e vers le support. Ces racines sont peu nombreuses

(souvent 2 a 5) et generaleuient eourtes (0,5 a 2 cm) ; ce sont des racines fixatrices qui epou-

sent etroitement les an l'raet uosit es du support. On rem out re parfois, de facon espacee, une

longue racine se developpant dans la litiere ; il semMe (pie ee type de racine, a fonction

nourriciere, n'apparaisse que lorsque la tige est en contact direct avec le sol et non pas sur

les tiges aeriennes plaquees eomme eela se rencontre chez de nombreuses Aracese.

Les tiges monopodiales presentent, suivant les especes, deux types de feuilles : des

feuilles dont le petiole et le limbe sont detaches du support ou des feuilles dont le petiole

et le limbe sont etroitement appliques au support : ce dernier type de feuilles, plaquees

(PI. 6, 2), se rencontre aussi chez de nombreuses Aracese et les jeunes tiges sont parfois tres

difficiles a attribuer a l'une ou l'autre famille. Certaines especes a feuilles plaquees ont les

limbes partiellement recouvrants et les racines adventives se developpent alors dans l'obscu-

rite, entre le limbe et le support. II existe souvent un dimorphisme foliaire marque entre

les feuilles des tiges monopodiales et les feuilles des tiges laterales sympodiales : d'une facon

generale, les feuilles des tiges monopodiales des especes lianescentes sont symetriques alors

que les feuilles des tiges sympodiales peuvent etre symetriques ou nettement asymetriques.

La taille varie, les feuilles monopodiales etant souvent plus petites que les feuilles sympodiales
(PI. 6, 1). La texture devient souvent plus coriace pour les feuilles sympodiales. Les especes

a feuilles monopodiales phupiees niodifient leur orientation et souvent leurs formes dans
les tiges sympodiales. Certaines especes presentent une coloration brune ou rouge avec
macules argentees sur les feuilles monopodiales se developpant dans le sous-bois, cette colo-

ration s'attenuant lorsque la plante s'eleve pour disparaitre et laisser souvent place a des

feuilles uniformement vertes sur les tiges sympodiales. Par contre, certaines especes comme
P. nigrum ou P. betle presentent tres peu de variation morphologique entre tiges monopo-
diales et tiges sympodiales.

Les branches laterales sympodiales semblent toujours ramifiees et nous n'avons pas
rencontre chez les lianes de branche laterale non ramifiee eommechez P. auritum. Les bran-
ches laterales presentent souvent deux ou trois ordres de ramification (PI. 6, 4). Ces tiges

sont edifiees de facon tout a fait comparable a celle des tiges laterales des especes arbustives,
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c'est-a-dire qu'elles ont pour origine le bourgeon axilla ire de la cataphylle d'un article mono-

phylle.

La plupart des especes lianescentes atteignent des hauteurs importantes et emettent

des branches laterales dans la voute des arbres. La tige principale monopodiale, primitive-

ment plaquee au support, s'epaissit ensuite par activite cambiale, se detache du support

et peut atteindre 10 a 20 cm de diametre pour certaines especes (PI. 6, 3). II semble que chez

les lianes le diametre initial de la tige monopodiale soit toujours faible (quelques millimetres),

contrairement a ce qu'on observe chez certains arbustes en touffes. Cette tige plaquee au

support augmente legerement de diametre et ses feuilles grandissent quand la plante com-

mence a s'elever sur quelques metres (PI. 6, 2) ; cette augmentation de taille des feuilles et

du diametre de la tige rappelle la croissance d'etablissement telle qu'elle est decrite par

Tomlinson (1979) chez des Monocotyledones. Chez les Piper lianescents, ce n'est qu'ulte-

rieurement, lorsque la tige principale s'eleve, que l'activite cambiale se manifeste et entraine

un epaississement de la tige en meme temps que son detachement du support, la plante

restant fixee dans ses parties jeunes et se maintenant dans la voute des arbres grace aux

branches laterales qui reposent sur les branches des arbres-supports. Des etudes anato-

miques doivent permettre de mettre en evidence la sequence des evenements responsables

de 1' epaississement de la tige principale. Les branches laterales s'epaississent habituellement

peu et leur duree de vie est limitee, les vieilles tiges se defeuillant progressivement (PL 6, 4).

ESPECES TRACANTES

Ce mode de croissance n'a ete rencontre que chez une espece vietnamienne, P. lolol,

naturalisee au Jardin Botanique de Singapour. Cette espece, utilisee comme condiment,

semble tres proche d'une espece malaise, P. sarmentosum C. DC, d'apres nos observations

sur les echantillons d'herbier deposes au MNHN.
P. lolot presente deux types de tiges : des tiges tragantes plagiotropes et monopodiales

se developpant a la surface du sol et ancrees dans le sol par des racines adventives nodales,

et des tiges dressees orthotropes issues du bourgeon axillaire de chaque feuille assimilatrice

de la tige tracante (PI. 8, 3). La tige tracante est comparable aux stolons des especes lianes-

centes mais la plagiotropie est nettement plus marquee car l'extremite de la tige n'est pas

redressee
;

notons cependant qu'en conditions de culture defectueuses entrainant une faible

vigueur de la plante, la tige tracante peut se redresser et evoluer en tige orthotrope. La
ramification est continue le long de la tige tracante (PI. 6, 5) et le bourgeon axillaire de chaque
feuille evolue done en tige dressee ; ce bourgeon passe par une breve phase de latence et

entre en activite lorsque le meristeme apical de la tige tracante a forme quelques feuilles

plus jeunes, e'est-a-dire que la plus jeune tige dressee apparait a 10 ou 20 cm de l'extremite

de la tige tracante. Ces tiges dressees apparaissant successivement, et la croissance de la

tige tracante etant continue, elles sont de plus en plus jeunes, au fur et a mesure qu'on se

rapproche de l'extremite de la tige tracante. Au niveau du premier ou deuxieme nceud
de la tige dressee, quelques racines adventives apparaissent et permettent la nutrition de la

tige dressee qui se comporte alors en tous points commeun individu isole issu de graine d'une
espece arbustive. Les premieres tiges laterales sympodiales apparaissent apres quelques
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se defeuillent progressivement et se couchent sur le sol ; elles s'enracinent alors au niveau

des noeuds et les bourgeons axillaires en repos entrent en activite pour donner de nouvelles.

tiges dressees en tous points comparables a la tige-mere. II n'existe done qu'un type de tige,

orthotrope et monopodiale, equivalente de la tige principale des Piper. L'apparition de

nouvelles tiges au niveau du sol entraine la formation de buissons qui correspondent done a

des clones. La floraison est laterale (PI. 6, 6) et chaque aisselle de feuille produit un groupe

de spadices arranges en cyme multipare (cf. Nozeran, 1955). L'ensemble des spadices n'est

pas organise commeune tige laterale de Piper puisque chaque element de cyme de Lepianthes

produit deux prefeuilles alternes et une inflorescence terminale ; a l'aisselle de chacune des

prefeuilles, le meristeme produit a nouveau un article a deux prefeuilles et une inflorescence

terminale. Ainsi, si l'article comprend effectivement deux pieces foliaires comme chez

Piper, le meristeme de la premiere piece se developpe de facon immediate chez Lepianthes

alors qu'il donne un bourgeon latent chez Piper. II n'y a que le premier article de cyme

chez Lepianthes qui present r un bourgeon latent a l'aisselle de la premiere prefeuille : e'est

l'unique bourgeon vegetatif de cet ensemble lateral florifere et e'est ce bourgeon qui se

developpera lorsque la tige se couchera sur le sol (PI. 8, 5). L'architecture de Lepianthes

se rapproche du modele de Tomlinson tel qu'il est decrit par Halle, Oldeman & Tom-

LINSON (1978).

Macropiper comprend, d'apres Smith (1975), 9 especes reparties en Polynesia en

Melanesie et en Nouvelle-Zelande. Ce sont des arbustes dresses. M. excelsum (PI. 6, 7)

atteint trois a quatre metres de hauteur ; e'est une espece qui forme une toufTe dense, tres

ramifiee. Le meristeme axillaire de chaque tige se developpe habituellement de facon imme-

diate et donne soit un axe feuille soit une inflorescence (PI. 6,8,9; 8, 6). L'inflorescence

presente une prefeuille basale, et parfois, en plus, une feuille assimilatrice de dimensions

reduites. La tige laterale a la memevigueur que la tige dont elle est issue si bien que toutes

les tiges sont equivalentes et orthotropes ; cela est a l'origine de l'aspect divarique de la

plante ; ce n'est qu'ulterieurement que la tige principale monopodiale s'individualise :

d'une part par l'activite cambiale et, d'autre part, par redressement progressif de cette

tige, au fur et a mesure qu'elle s'epaissit
;

l'aspect divarique n'apparait alors que dans les

parties les plus jeunes de la tige mais persiste sur les tiges laterales qui sont caduques.

DISCUSSION

Les caracteres de la dynamique de croissance des Piper sont tres homogenes a l'inte-

rieur du genre. Le port de la plante et son ecologie sont alors essentiellement lies a la duree

de la croissance monopodiale de la tige principale : plus cette duree sera longue, plus l'arbre

sera haut, les tiges laterales ayant alors generalement une duree de vie limitee et disparais-

sant par elagage naturel. Par contre, plus la croissance monopodiale de la tige principale

est telescopee et plus les tiges laterales, habituellement peu nombreuses, ont une duree de

vie prolongee ;
tout le developpement ulterieur de la plante ne se fait alors plus que par

ces tiges laterales qui persistent pendant toute la vie de la plante. Chez les especes arbustives,

on observe done un gradient continu dans la reduction de la duree de la phase monopodiale
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sans qu'il soit possible de distinguer des groupes d'especes presentant un mode de croissance
particulier. Une memeespece, comme P. unguiculatum, peut d'ailleurs presenter une crois-

sance monopodiale reduite pour les tiges d'une plante jeune alors que les tiges suivantes,
issues du collet, presenteront une croissance monopodiale dautant plus prolongee que la

vigueur de la plante augmente
; il s'agit la d'un type particulier de croissance d'etablisse-

ment. II est cependant clair que la croissance monopodiale indefinie de la tige principale

est particulierement adaptee aux especes pionnieres de chablis (P. aduncum, devenu pan-
tropical, P. auritum...) et aux grandes especes de forot, alors que la eroissarice limilee de la

tige principale, correlative d'un important etalement horizontal de la plante, est particu-

lierement favorable aux petites especes du sous-bois qui ne recoivent qu'une faible lumiere.

La dynamique de croissance fondamentale etan! ties homogene dans le genre Piper 1
,

les seuls grands groupes d'especes representant des unites phvsionomiques sont les lianes

et les arbustes dresses auxquels nous avons ajoute les rares especes tracantes. Les lianes

se distinguent des arbustes essentielleinent par les jeunes tiges monopodiales toujours souples

et ineapables de se tenir dressees et par les racines adventives nodales qui fixent ces jeunes

tiges a un support vertical. La croissance monopodiale des tiges principales semble toujours

indefinie chez les lianes, contrairement a ce qu'on observe chez les arbustes dresses. Les

flagelles, retombants. n'apparaissent que chez les lianes et sont precisement lies a la souplesse

des jeunes tiges monopodiales. Les brandies laterales, plagiotropes, sympodiales et Hori-

feres, sont, par contre, tout a fait comparables chez les especes dressees et chez les lianes.

Certaines especes, comme /'. unguiculatum, sont des arbustes dresses mais le fait, que les

tiges monopodiales prennent appui sur les plantes buissonnantes et attei<ment des hauteurs

importantes avant de s'epaissir evoque un comportement lianescent bien qu'il n'y ait pas

En ce qui concerne la multiplication vegetative, les arbustes ne presentent pas de spe-

cialisation, sauf parfois par emission de drageons comme chez P. auritum : les arbustes

forment des individus isoles ou des touffes cespiteuses mais qui se dispersent par voie sexuee.

Par contre, les lianes presentent deux modes de multiplication vegetative, qui peuvent

exister simultanement chez une memeespece : les flagelles et les stolons ; ces deux types

d'axes, terminaux pour les flagelles et axillaires pour les stolons, n'apparaissent que sur les

tiges monopodiales et sont, eux-memes, monopodiaux. Les tiges tracantes de P. lolot sont

morphologiquement comparables aux stolons des especes lianescentes mais emettent des

tiges laterales dressees. II semble que les tiges sympodiales de Piper ne presentent aucune

possibility de multiplication vegetative. Cela se retrouve dans le bouturage et il est tres

difficile de bouturer des tiges sympodiales plagiotropes alors que les tiges monopodiales

orthotropes se bouturent aisement ; les especes lianescentes, emettant spontanement des

racines adventives, se bouturent mieux que les especes arbustives.

Les phenomenes de reiteration sont frequents chez les Piper et nous ne partageons alors

pas l'opinion de Torquebiau (1981). Les reiterations affectent les tiges monopodiales,

i. Signalons cependant que Halle & Oldeman (1970) decrivenl I'arehitwture .1 un Piper^ indeter-
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entrainant l'apparition de nouvelles tiges monopodiales issues de bourgeons latents (PI. 4).

Ces reiterations sont souvent directement responsables du port de la plante et leur localisa-

tion, ainsi que leur frequence, caracterisent souvent une espece, tout en dependant etroite-

ment des conditions mesologiques. Sur les branches laterales, suivant les especes, les bour-

geons latents restent en repos ou se developpent pour donner de nouvelles tiges ;
ces bour-

geons, bien qu'ils soient passes par une phase de repos prolongee, ne presentent pas, lors

de leur levee d'inhibition, les caracteres qui marquent habituellement les tiges proleptiques

issues de bourgeons latents (premiers entre-noeuds reduits et premieres pieces foliaires

reduites) ; les ebauches foliaires qui etaient arretees dans leur developpement a l'interieur

du bourgeon reprennent alors leur croissance pour atteindre des dimensions normales des

la premiere feuille assimilatrice de cette nouvelle tige ; cette tige, presentant d'emblee

les caracteres de morphologic < f de dynamique de croissance definitifs, evoque une ramifi-

cation sylleptique ou immediate. On observe done, sur les branches laterales, des caracteres

de prolepsis et de syllepsis qui affectent un memebourgeon alors que ces caracteres s'oppo-

sent habituellement (cf. Halle & al., 1978). Les phenomenes de ramification sont done tres

pousses et elabores chez les Piper puisque le meristeme axillaire de chaque feuille assimila-

trice se developpe de facon immediate pour donner une nouvelle tige ou un nouvel article,

ce meristeme etanl remplace par un bourgeon latent qui se developpera eventuellement.

S'il semble difficile de separer des groupes architecturaux ayant valeur d'unites syste-

matiques chez les Piper, il est cependant certain que des informations sur la dynamique de

croissance apportent des elements precieux dans la determination des especes dans ce genre

ou la systematique est si confuse ; ces informations concerneri

— le port de la plante (liane, arbuste ou espece tracante)
;

— la forme generale de la plante
;

— la duree de la phase monopodiale (hauteur atteinte et nombre de feuilles J

par la tige principale orthotrope)
;

— la ramification continue ou diffuse le long de la tige principale
;

— l'ordre et les modalites de ramification des branches plagiotropes
;

— la tendance a former une tige principale unique ou une touffe cespiteuse
;

— la tige monopodiale a feuilles plaquees au support ou detachees pour les

— la hauteur des premieres ramifications pour les lianes
;

— la capacite de reiteration.

De no

L'ordre des Piperales comprend, en dehors des Piperacese, les Saururacese et les Chlo-

ranthacex dont les especes sont dressees, herbacees ou ligneuses. Les Saururacese (5 genres

et 7 especes) sont essentiellement infeodees aux milieux marecageux
; Saururus cernuus

et Houttuynia cordata sont des herbes dont les tiges sont dressees
; la tige principale, ortho-

trope, se ramifie de facon continue en donnant des tiges egalement orthotropes. La florai-
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son intervient indilfereinnient sur la tige principale ou les tiges laterales et les inflorescences

sont terminally, opposees aux leuilles assimilatrices comme chez Piper; un relais de crois-

sance, sylleptique, apparait a l'aisselle de la derniere l'euille, situee just.' avant Finflorescence,

comme chez Piper. La difference avec Piper vient du fait que Saururus et Houttuynia ne

presentent pas de difference entre les tiges ; ees deux genres rejoignent alors, par leur mode
de croissance, des Peperomia du type P. scundens ou toutes les tiges sunt equivalentes et

sympodiales. Saururus et Houttuynia presentent une active multiplication vegetative

par emission de stolons son terrains ramifies qui evoquent da van I age les stolons d'Araceae

aquatiques commeCryptocoryne que les stolons des Piper lianeseents. Saururus et Houttuynia

presentent done des caracteres de plantes aquatitpies i systeme de stolons important et charge

de reserves), des caracteres d'Arace;r. de Peperomia et de Piper, tant par la dynamique de

croissance que par la morphologie generale. Le genre Chloranthus compte 15 especes ; Chlo-

ranthus officinalis HI., comme les autres Chloranthacea:, possede des feuilles opposees, ce

caractere n'existant jamais chez les Piperacese. L'inflorescenee, qui est une panicule de

spadices, est terminale a l'extremite de la tige principale comme des tiges laterales qui sont

Peperomia plus que Piper. Les Piperales sont done caracterisees par une sympodisation

poussee, les inflorescences etant, a quelqiies exceptions pres [Lepiunthes, Maeropi per,

quelqiies Peperomia) toujours terminales ou a la I'ois terminales el axillaires. Piper semble

etre le seul genre de l'ordre des Piperales a presenter une differenciation nette entre tiges

monopodiales orthotropes vegetatives et tiges sympodiales plagiotropes floriferes.

Cette sympodisation. qui earacterise l'ensemble des Piperales, laisse supposer qu'elle

est un fait acquis tres precocement dans l'ordre. Chez les Piper, la dynamique de croissance

des especes de sous-hois comme P. humistratum, qui possedent une tige unique et sympodiale,

prostree et enracinee a la surface du sol par des racines adventives. pourrait alors correspon-

ds a la dynamique de croissance originelle dans le genre. Chez les especes dressees, cette

croissance sympodiale ne se retrouve plus que sur les tiges laterales qui assurent la fonction

photosynthetique et sexuelle ; la tige principale monopodiale ct a croissance continue repre-

senterait alors une acquisition permettant a la plante d'elever ses niveaux plagiotropes

de plus en plus haut. Ce monopode est instable puisquc sa croissance pent s'interrompre par

une floraison apicale ou une parenchymatisation qui determine alors la hauteur definitive

de la plante. C'est cette tige monopodiale qui se specialise chez les lianes dans le sens d'une

souplesse marquee et de la formation de racines adventives nodalcs. Les rares especes tra-

cantes, comme P. lolot, presentent encore une autre specialisation de la tige monopodiale

qui evoque un stolon d'espece lianescente sur lequel sont inseres de petits arbustes. Les tiges

Linterieur du genre (plagiotropes par apposition d'articJes monopolies . Ics seules varia-

tions affectant l'ordre de ramification atteint. D'autres arguments viennent en faveur de

l'origine herbacee des Piper : il est souvent adnds que les plantes pionnieres presentent des

caracteres evolues (cf. Halle & al., 1978) ;
or, les especes pionnieres de Piper presentent

une croissance monopodiale indefinie de la tige principale. Par ailleurs, l'anatomie des

Piper etudiee par Rousseau (1927) et Balfot m 1957. I95S: send>le montrer que le bois

est difficile a rattacher aux autres Dicotyledones arborescentes : l'epaississement du trone

se fait, en effet, a partir du cercle externe de faisceaux vasculaires mais le cambium reste

generalement intrafasciculaire sans former une assise continue
;

des observations prelimi-
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qui s'accroit et non plus le cercle externe ; il semble done que plusieurs tendances apparais-

sent chez les Piperacese pour aboutir a un epaississement de la tige. Burger (1972), en utili-

sant d'autres criteres relatifs a la contraction des fleurs, a la dehiscence des etamines et a la

protection des extremites de tiges par les cataphylles, est egalement amene a conclure

que les petites especes de Piper du sous-bois sont les plus primitives.

Les caracteres de dynamique de croissance ne sont, habituellement, pas pris en consi-

deration par les auteurs qui rapprochent les Piperacese des Monocotyledones et plus parti-

culierement des Aracex (de Candolle, 1866
;

Hill, 1906
;

Emberger, 1960 ; Majumdar

& Pal, 1961
;

Mangenot, 1973
;

Burger, 1977...)- Si la dynamique de croissance dans le

genre Piper semble tres homogene, les Aracese presentent par contre, de grandes variations

architecturales suivant les especes (cf. Blanc, 1978). La difference essentielle tient au fait

que la majorite des especes des Aracese ne sont pas ramifiees d'un point de vue physiono-

mique, leurs tiges etant orthotropes et sympodiales. Cependant, quelques Aracese presentent

des tiges laterales plagiotropes (genres Pothos et Heteropsis) issues d'une tige principale

orthotrope comme chez les Piper ; mais ces Aracese. sont les seules de la famille a presenter

une floraison laterale sur ces branches plagiotropes qui sont alors monopodiales et done

edifiees de fagon tout a fait differente des branches laterales des Piper. Seul Sarcorhachis,

qui presente a la fois des inflorescences axillaires et terminales sur les branches laterales,

rappelle certains Pothos (comme Pothos loureirii Hook. & Arm). Par ailleurs, 1'article mono-
phylle, qui existe chez les Piper et chez les Aracese est, en fait, fondamentalement different

puisque les meristemes axillaires sont mis en place par un fonctionnement du meristeme
apical tres different dans les deux cas (cf. Blanc & Andraos, 1982). La presence de

flagelles chez des Piper lianescents, comparables a ceux rencontres chez de nombreuses
Aracese semble davantage refleter une adaptation au port lianescent en foret humide qu'une

relation phylogenique, car les flagelles, bien qu'apparemment rares, existent dans d'autres

families comme les Pandanacese (chez Freycinetia, cf. Blanc, 1980). Les formes juveniles

a feuilles plaquees au support vertical sont tout a fait comparables chez les Piper et chez

les Aracese qui presentent ce mode de croissance. Les Piper, par leur segregation nette entre

tronc orthotrope monopodial et branches plagiotropes sympodiales, par le modele archi-

tectural de Petit qui les caracterise (modele absent des Monocotyledones, cf. Castro dos
Santos, 1981), par leur forte tendance a la reiteration adaptative, presentent des caracteres
typiquement dicotyledoniens, mais nous avons vu que ces caracteres pouvaient etre inter-

prets comme recemment acquis. Les caracteres monocotyledoniens sont cependant nom-
breux : systeme vasculaire compose de plusieurs cercles concentriques de faisceaux medul-
laires, prefeuille unique, appareil floral ressemblant a celui des Aracese, pollen uniaperture...
II est vraisemblable que des recherches en anatomie, aussi bien chez les especes arbustives
que lianescentes, dans les stades jeunes et ages, apporteront des indications precieuses
sur les relations phylogeniques des Piperales.
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